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摘要 :目前 已 经 开展 了 大 量 的 和 干旱 对 作物 叶片 气体 交换 参数 影响 的 研究 ,但 关于 作物 叶片 气体 交换 参数 对 干旱 过 程 的 响应 及 其 
关键 立 值 的 研究 仍 较 少 。 基 于 夏 玉 米 七 叶 期 开始 的 5 个 初始 水 分 梯度 的 长 时 间 持 续 于 旱 模 拟 实验 资料 ;分析 了 不 同 强度 持续 
干旱 过 程 中 夏 玉 米 叶片 气体 交换 参数 ( 净 光 合 速率 Pn ,气孔 导 度 6s ,蒸腾 速率 77, 胞 间 C0; 浓 度 .Ci 和 气孔 限制 值 Ls) 的 变化 规 
律 及 其 关键 闷 值 。 结 果 表明 ,玉米 的 净 光 合 速 率 ( Pn) ,蒸腾 速率 ( 六) 和 气孔 导 度 (Cs) 在 干 量 发 生 初 期 呈 大 幅度 下 降 ,但 随 着 干 
旱 持 续 会 出 现 一 定 的 适应 性 。 利 用 统计 容忍 限 方法 确定 了 夏 玉 米 拔 节 期 Pn,77 和 Gs 响应 干旱 的 临界 土壤 相对 湿度 (0 一 
30cm) 分别 为 53% ,51% 和 48% ,对 应 的 临界 叶 含水 率 分 别 为 81.8% ,81.3% 和 81.2% 夏 玉米 光合 作用 由 气孔 限制 向 非 气 孔 限 
制 转换 的 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 均 为 44%+2% ,对 应 的 叶 仿 水 率 均 为 77.6%+0.3%。 人 研究 结果 可 为 夏 玉 米 干 旱 发 生发 展 过 程 
的 监测 预警 提供 依据 。 
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Abstract: A large number'of studies have been carried out to investigate how crop photosynthesis responds to drought, but 
few have investigated the response of ‘erop leaf gas exchange to drought processes, and their response thresholds. Based on a 
prolonged drought‘experiment~in summer maize conducted in 2013, which included five watering treatments, and began 
from the 7-leaf stage, We-investigated how drought developed with different initial amounts of irrigation ，and how leaf gas 
exchange Parameters changed as the drought progressed. Then, we determined the thresholds of soil and leaf moisture 
content ‘when leaf gas exchange parameters began to respond to drought. The results showed that treatments with different 
initial anounts of irrigation induced different drought processes. Drought occurred earlier, persisted longer, and was more 
severe with treatments receiving less irrigation. The net photosynthetic rate ( Pn), transpiration rate (Tr), and stomatal 
conductance (Gs) of summer maize under different watering treatments decreased sharply at the initial stage of drought; 
however, these parameters declined slower as drought prolonged, and tended to be almost identical to those growing under 


normal environment conditions. This indicated the acclimation of maize photosynthesis in response to prolonged drought. The 
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onset of agricultural drought was typically marked by a decline in soil moisture below a critical pomt, which significantly 
impact crops. As drought progressed, the plant constituents and physiological processes could be altered sequentially, while 
lower-level responses would lead to changes in higher-level responses, and eventually changes at an individual plant level. 
Plant leaf gas exchange was found to be more directly affected by leaf water status than soil moisture content. Therefore, we 
identified the tipping points when maize leaf gas exchange parameters started to be affected by drought based on the 
tolerance limits of normal distribution; these were then quantified by soil moisture and leaf moisture content, respectively. 
The results showed that, Pn, Tr, and Gs decreased sharply when the relative soil moisture of 0 一 30cm depth was lower than 
53%, 51% ，and 48%, respectively, and leaf moisture content was lower than 81.8%, 81.3%, and 81.2%, respectively. 
At the initial stage of drought, the intercellular CO, concentration (Ci) decreased, and stomatal limitation value (Ls) 
increased, indicating that stomatal closure accounted for the major decline in maize photosynthesis. As drought progressed, 
Ci increased while Ls decreased, indicating that non-stomatal limitation, other than stomatal closure, conitributés to the 
major decreases in maize photosynthesis. The point at which the dominant limiting factor of miaize photosynthesis converted 
from stomatal to non-stomatal varied under different treatments. The conversion time was earlier in maize that received lower 
initial amounts of irrigation due to longer persistence and greater severity of drought; and later mn maize that received 
relatively higher initial amounts of irrigation. However, the thresholds of relative soil moisture and leaf moisture content 
when the conversion occurred were almost identical under all five treatments; The critical relative soil moisture of 0 一 30cm 
depth was about 44%+2% and the corresponding leaf moisture content was about-77.6%+0.3%. The results could provide 


reference information for drought monitoring and assessment of sumnier -maizé. 
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干旱 是 世界 范围 内 限制 作物 生长 发 育 及 产量 形成 的 最 主要 因素 。 选 取 恰 当 的 作物 生长 指标 ,及 时 准 
确 地 监测 评估 作物 干旱 的 发 生发 展 过 程 ,有 助 于 科学 制定 防 早 抗旱 对 策 ,减轻 或 避免 干旱 对 粮食 生产 的 影 
响 ”。 目 前 ,作物 干旱 监测 多 是 基于 作物 产量 或 作物 长 势 ,如 叶 面 积 指数 .生物 量 等 生长 指标 ”。 但 是 ,这 
些 指 标 均 是 一 段 时 间 内 干旱 对 作物 生长 影响 的 索 积 结 采 ,其 对 干旱 的 指示 具有 一 定 的 沛 后 ,制约 春 作物 干旱 
监测 预警 的 时 效 性 '”。 光 合作 用 是 决定 作物 生物 质 积 累及 产量 形成 的 最 关键 环节 ,同时 也 是 作物 对 干旱 响 
应 最 敏感 的 生理 过 程 之 一 ”…” 。 了 了 解 作物 光合 作用 对 干旱 的 响应 及 其 关键 阔 值 ,有 助 于 提高 作物 干旱 的 监测 
预警 能 力 。 目 前 ,关于 干旱 对 玉米 光合 生理 的 影 啊 人 研究 多 集中 在 特定 发 育 期 或 特定 干旱 程度 ,对 不 同 生育 期 
不 同 强度 和 持续 时 间 干 旱 过 程 ,特别 是 较 长 持续 时 间 干 旱 过 程 中 玉米 光合 生理 的 响应 研究 仍 较 少 “… 。 并 
且 , 现 有 光合 作用 对 于 时 响应 的 阔 值 研究 也 多 以 土壤 水 分 为 衡量 依据 “““”。 叶 片 是 植物 进行 光合 作用 的 
主要 部 位 , 叶 上 的 水 分 状况 ,如 叶片 含水 率 、. 呈 水 努 . 叶 片 相 对 含水 量 等 能 够 直接 反映 植物 的 水 分 亏 缺 程 
度 “” ,研究 发 现 , 作 物 叶 片 气体 交换 参数 对 叶 含水 率 响应 的 敏感 性 高 于 土壤 水 分 "”。 为 此 ,本 研究 基于 夏 
玉米 七 叶 期 开始 的 多 梯度 持续 干旱 模拟 实验 ,分 析 不 同 强度 持续 干旱 过 程 中 夏 玉 米 叶片 气体 交换 参数 的 变化 
规律 ,明确 夏 玉米 主要 叶片 气体 交换 参数 响应 干旱 的 关键 转折 点 及 其 临界 土壤 水 分 和 叶 含水 率 , 为 夏 玉米 干 
呈 过 程 的 监测 预警 提供 依据 。 


1 材料 与 方法 


1.1 研究 地 点 

本 实验 在 中 国 气象 科学 研究 院 固 城 生 态 环境 与 农业 气象 试验 站 的 大 型 可 控 式 水 分 试验 场 开展 。 该 站 位 
于 河北 省 保定 市 固 城 镇 (39°08'N,115°40'E, 海 拔 15.2m) ,属于 暧 温带 大 陆 性 季风 性 气候 ,夏季 炎热 多 雨 , 冬 
季 寒 冷 干 燥 , 年 平均 气温 13.6% ,全 年 二 10C 活 动 积温 约 4910% . d, 年 降水 量 494mm , 约 70% 的 降水 集中 在 
夏季 ,其 中 以 7 月份 降 水量 最 多 ( 约 130mm ) ,但 年 际 变异 系数 高 达 62.9%。 试验 场 设 有 大 型 电动 庶 雨 棚 , 占 
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地 750m , 共 设 42 个 试验 小 区 ,小 区 面积 8m (4mx2m) ,小 区 之 间 筑 有 3m 深 混 凝 土 隔离 墙 ,防止 水 分 水 平 交 
换 。 试 验 场 土壤 类 型 为 砂 壤土 ,含有 机 碳 13.67g/kg ,全 毛 0.87g/kg, 有 效 磷 253.76mg/kg ,有效 钾 118.55mg/kg， 
pH 值 8.1 ,平均 土壤 容重 1.37g/em3 ,0 一 30cm 平均 田间 持 水 量 为 21.23% 5 。 
1.2 实验 设计 

供 试 玉米 品种 选择 全 国 范围 内 种 植 面 积 最 大 的 郑 单 958。2013 年 6 月 27 日 播种 ,10 月 8 日 收获 。 小 区 
玉米 行距 50cm ,株距 30cm ,每 小 区 52 株 。 播 种 前 一 次 性 施 磷酸 二 贸 300kg/hm 。 玉 米 全 生育 期 内 利用 大 型 
电动 庶 雨 棚 庶 挡 自然 降水 ,前 期 各 小 区 适当 灌溉 ,使 0 一 50cm 土壤 相对 湿度 保持 在 适宜 水 平 (田间 持 水 量 的 
65% 左 右 ) ,保证 苗 齐 、 苗 壮 。7 月 24 日 (七 叶 期 ) 分 别 按照 5 个 梯度 , 即 100、60、40、25、15mm 进行 一 次 性 灌 
水 。 每 个 梯度 3 个 重复 ,不 同 处 理 的 各 小 区 随机 排列 。 梯 度 灌水 后 以 7 一 10d/ 次 的 频率 进行 各 项 目的 观测 ， 
各 次 观测 的 时 间 及 玉米 所 处 发 育 期 见 表 1。 


表 1 各 次 观测 的 时 间 及 玉米 所 处 发 育 期 


Table 1 Observation date and growth stages of maize 


观测 日 期 梯度 灌水 后 天 数 /d 发 育 期 观测 日 期 梯度 灌水 后 天 数 Xd 发 育 期 
Observation date Days after irrigation ~ Growth stage Observation date Days after “irrigation Growth stage 
7 月 30 日 July 30th 9 七 叶 末 期 8 月 25 日 August 25th 32 开花 期 
8 月 8 日 August 8th 15 拔节 期 9 月 5 日 September 5th 43 洪 浆 期 
8 月 18 日 August 18th 25 抽雄 期 9 月 20 日 September 20th 58 乳 熟 期 


1.3 ”观测 项 目 
1.3.1 土壤 水 分 

土壤 含水 量 采用 烘 干 法 测定 。 每 次 观测 时 ,在 小 区 内 两 行 玉米 中 间 随 机 选取 1 个 取样 点 ,各 小 区 取样 位 
置 大 致 相同 ,每 个 处 理 共 3 个 取样 点 。 利 用 土 销 每 10em 分 层 钻 取 0 一 50cm 土 样 ,分 别 放 和 人 土壤 盒 ,随即 测定 
湿 土 重 , 并 置 于 烘箱 内 105% 烘 干 至 重量 恒定 后 ( 烘 于 24h 左右 开始 抽取 上 中 、 下层 土 样 3 一 6 个 ,每 隔 2h 称 
重 1 次 , 相 邻 2 次 重量 差异 和 0.02g 即 可 ) 进 行 干 士 样 称 重 ,计算 绝对 含水 量 ,并 除 以 田间 持 水 量 换算 成 土壤 相 
对 湿度 (以 下 简称 土壤 湿度 ) 。 
1.3.2 ”叶片 气体 交换 参数 

选择 晴天 天 气 9:30 一 11:30 进行 观测 。 每 次 观测 每 小 区 随机 选取 1 株 标 准 株 玉米 ,每 个 处 理 共 3 株 。 利 
用 Li- 6400 便携 式 光合 作用 系统 (Li-c6r,，Lincoln, NE, USA ) 的 标准 叶 室 ,在 自然 光 下 测定 标准 株 玉 米 顶 部 第 
1 片 完全 展开 叶 的 兆 光 合 速率 (Pn) 气孔 导 度 (Gs)、 敬 腾 速 率 (7r) 和 胞 间 C0, 浓度 (Gi) 等 叶片 气体 交换 
1.3.3” 叶 含水 率 

选取 与 光合 观测 完全 一 致 的 玉米 叶片 ,测定 其 叶 鲜 重 ,然后 迅速 装 入 牛皮 纸袋 , 放 入 烘箱 105%C 中 杀青 
1h ,80%C 烘 干 24h 后 称 取 干 重 , 并 计算 叶 含水 率 (% ) : 

叶 含 水 率 =( 叶 鲜 重 - 叶 干 重 )/ 叶 人 鲜 重 x100% 
1.4 人 研究 方法 
1:4.1 叶片 气体 交换 参数 的 受 旱 临 界 土壤 水 分 和 叶 含 水 率 

利用 One-way ANOVA 方差 分 析 及 Duncan 多 重 比 较 方 法 分 析 夏 玉米 不 同 叶 片 气体 交换 参数 各 次 观测 值 
的 处 理 间 差异 。 由 于 梯度 控 水 前 各 处 理 玉米 生长 状况 均 无 显著 性 差异 , 故 梯度 灌水 后 出 现 的 处 理 间 显著 性 差 
异 是 由 于 水 分 不 同 造成 的 。 以 梯度 灌水 后 首次 出 现 处 理 间 显 著 性 差异 的 数据 为 研究 对 象 ,该 指标 对 干旱 的 响 
应 阔 值 应 位 于 与 处 理 1 有 显著 性 差异 的 首 个 处 理 之 前 。 因 此 ,以 该 次 观测 数据 中 尚未 受到 干旱 显著 影响 ( 与 
水 分 最 好 的 处 理 1 无 显著 性 差异 ) 的 各 处 理 全 部 的 观测 值 为 样本 ,利用 正 态 统计 容忍 下 限 确定 各 叶片 气体 交 
换 参 数 的 受 旱 临界 点 ,并 利用 二 次 多 项 式 ( 式 1) 分 别 进行 各 气体 交换 参数 与 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 和 
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叶 仿 水 率 的 回归 拟 合 。 基 于 回归 方程 及 各 气体 交换 参数 的 受 旱 临界 值 计 算 临 界 土 壤 湿度 及 叶 含 水 率 ” 。 
y=ax +bx+c 

式 中 ,y 为 夏 玉米 叶片 气体 交换 参数 ( Pn/GS/77) 的 实测 值 ;x 为 叶 含 水 率 或 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 的 实测 

a,b,c 为 回归 方程 的 拟 合 系数 。 

1.4.2 ”数据 处 理 与 分 析 


(1) 


值 ; 


夏 玉 米 叶 片 气体 交换 参数 的 One-way ANOVA 方差 分 析 和 Duncan 多 重 比 较 分 析 , 夏 玉米 叶片 气体 交换 参 
数 与 叶 含 水 率 的 相关 关系 、 回 归 拟 合 及 置信 区 间 的 计算 均 通 过 SPSS 17.0 软件 完成 ;利用 Matlab 软件 计算 气 


体 交 换 参 数 对 叶 含 水 率 响 应 的 阔 值 ;利用 Origin 8.5 绘图 。 
2 结果 与 分 析 


2.1 收 玉 米 干 早 发 生发 展 过 程 


选取 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 ( RSH, Relative soil humidity ) 表征 干旱 ,参照 气象 干旱 等 级 国家 标准 (GB/ 


T20481 一 2006 ) 进行 干 量 强 度 划 分 :无 旱 (RSH>60%), 轻 旱 (50%<RSH60%) ,中 旱 (40% <RSH 太 5S0% ) 


,里 


旱 (30%<RSH 大 40 和 % ) 和 特 旱 (RSH 三 30%) 2 。 由 图 1 可知, 梯度 灌水 前 14(7 胃 23- 目 站 ,各 人 处理 的 土壤 湿度 
均 在 61% 一 63% 之 间 未 受 干 旱 影 响 。 梯 度 灌水 后 7d(7 月 30 日 ) ,土壤 水 分 梯度 明显 ,处理 间 差异 达到 极 显 著 
水 平 。 其 中 ,处 理 1 的 土壤 湿度 高 达 90% 以 上 ,人 处理 2 接近 90% ,处 理 3 为 80% ,处 理 4 一 5 分 别 为 69% 和 


63% ,各 人 处理 均 未 发 生 干 旱 。 梯 度 灌水 后 15d(8 月 8 日) ,人 处理 1 一 2 的 主 壤 湿 度 在 65% 一 70% 之 间 , 尚 无 干旱 


发 生 ; 人 处 理 3 的 土壤 湿度 为 59% ,开始 出 现 轻 旱 ;处理 4 和 5 的 土壤 湿度 分 别 为 54% 和 51% ,已 经 发 生 轻 


三 | 
= 和 


梯度 灌水 后 25d(8 月 18 日 ) ,水 分 梯度 进一步 缩小 ,处 理 1 的 土壤 湿度 在 50% 一 60% 之 间 , 达 到 轻 早 ;人 处理 
2 一 5 的 土壤 湿度 处 于 40% 一 50% 之 间 , 达 到 中 旱 。 梯 度 灌 术 后 32d(8 月 25 日 ) ,处 理 1 一 3 的 土壤 湿度 处 于 


40% 一 50% ,达到 中 旱 ; 人 处 理 4 一 5 的 土壤 湿度 已 经 低 于 40% ,发 生 重 旱 。 梯 度 灌水 后 43d(9 月 5 日 ) ,处理 
2 土壤 湿度 仍 在 40% 一 50% 之 间 ,受到 中 旱 影响 ,处 理 3 一 5 已 经 低 于 40% , 达到 重 旱 级 别 。 梯 度 灌水 后 
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观测 日 期 Observation date 


图 1 处 理 1 一 5 的 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 的 变化 规律 
Fig.l Dynamics of relative soil moisture of 0 一 30cm depth of the treatments 1 to $ 
同 次 观测 无 相同 字母 ,代表 在 0.05 水 平 上 差异 显著 ;人 处理 1 一 5 指 七 叶 期 (7 月 24 日 ) 分 别 按照 100 .60.40 .25mm 和 15mm 进行 一 次 性 灌 
处 理 
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(9 月 20 日 ) ,处 理 1 的 土壤 湿度 在 30% 一 40% 之 间 ,达到 重 旱 程度 。 处 理 2 一 5 土壤 湿度 均 处 于 20% 一 30% 之 
间 ,已 经 达到 特 旱 级 别 。 

不 同 处 理 的 土壤 湿度 变化 不 同 ,形成 了 不 同 的 干旱 发 生发 展 过 程 。 处 理 1 于 抽雄 期 出 现 干旱 ,至 开花 期 
发 展 为 中 早 , 乳 熟 期 发 展 为 重 旱 。 处 理 2 拔节 期 之 后 发 生 干 旱 ,抽雄 至 灌浆 期 持续 中 旱 , 乳 熟 期 达到 特 蛙 。 人 处 
理 3 于 拔节 期 开始 出 现 干旱 ,抽雄 至 开花 期 持续 中 旱 ,灌浆 期 发 展 为 重 旱 , 乳 熟 期 达到 特 旱 。 处 理 4 一 5 拔节 
期 发 生 轻 旱 ,抽雄 期 发 展 为 中 旱 , 开 花期 至 灌浆 期 持续 重 旱 , 乳 熟 期 达到 特 旱 。 
2.2 玉米 叶片 气体 交换 参数 对 干旱 过 程 的 响应 
2.2.1 净 光 合 速 率 ( Pn) 

净 光 合 速 率 Pn 是 叶片 瞬时 光合 能 力 的 直接 表现 。 玉 米 生育 期 内 , Pn 呈 先 增加 后 下 降 的 变化 趋势 (图 
2)。 但 不 同 干旱 过 程 中 Pn 的 变化 速率 不 同 。 处 理 1 一 3 净 光 合 速 率 的 最 高 值 均 出 现在 拔节 期 ,此 后 随 着 各 
处 理 干旱 发 生发 展 速 率 的 不 同 而 出 现 不 同 程度 的 下 降 。 至 抽雄 期 ,处 理 1 的 Pn 受 轻 旱 影响 较 拔 人 期 下 降 了 
5.19pmol CO,m“”s ,处 理 2 一 3 已 经 发 展 为 中 旱 , Pn 较 拔 节 期 分 别 下 降 了 8.87umolCO7a  s ”和 11.89 
WmolCO,m“s”。 至 开花 期 ,人 处理 1 发 展 为 中 旱 ,Pn 较 抽 雄 期 下 降 了 6.54pymolCO;m“”s” ,处理 2 一 3 持续 中 
旱 , 其 中 ,处 理 2 的 Pn 较 抽 雄 期 下 降 了 4.78umolCO,m -2 s- ,而 处 理 3 的 Pn 较 抽 雄 期 增加 了 1.74pmolC0,m” 
s  。 至 灌浆 期 ,处理 1 一 3 的 Pn 分 别 为 1.28 ,1.08 和 0.46umolCOm- 全 , 较 开 花期 有 微小 幅度 的 下 降 。 灌 区 
以 后 ,处理 1 一 3 的 Pn 均 呈 下 降 趋势 。 处 理 4 一 5 的 Pn 的 最 大 值 出 现在 七 叶 末期 , 随 着 干旱 逐渐 发 生 ,至 拔节 
期 达到 轻 旱 , 其 Pn 较 七 叶 末 期 分 别 下 降 了 6.$1umolCO,m-” s 和 -12.$2molCO,m s ,抽雄 期 达到 中 旱 程 
度 ,其 Pn 较 拔节 期 进一步 下 降 了 4.54kmolCO,m 一 8 和 5.02MmolCOm 一 s 疏 比 后 干旱 持续 发 展 ,但 处 理 4 一 5 
的 Pn 无 明显 下 降 趋 势 ,开花 期 较 抽 雄 期 其 至 增加 了 上 06kmolCOzm 一 和 8.33umolCO,m 一 s … 。 进 入 灌浆 期 
以 后 ,处 理 4 一 5 的 Pn 呈 持 续 下 降 趋势 。 
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观测 日 期 Observation date 


图 2 夏 玉米 叶片 净 光 合 速 率 随 干旱 过 程 的 变化 规律 


Fig.2 Dynamics of leaf net photosynthetic rate of summer maize during drought development 


并 且 , 同 一 时 间 不 同 处 理 的 净 光 合 速率 因 王 旱 强 度 及 持续 时 间 的 不 同 也 有 明显 的 差异 。 梯 度 灌水 后 第 
7d, 各 处 理 均 未 发 生 干 旱 ,Pr 尚 无 显著 差异 。 梯 度 灌 水 后 13d ,处 理 1 一 5 的 Pn 依次 降低 ,其 中 处 理 5 的 Pn 
因 受 轻 旱 影响 已 经 显著 低 于 处 理 1。 梯度 灌水 后 25d, 各 处理 均 不 同 程 度 受 到 干旱 影响 ,Pn 呈现 出 与 土壤 水 
分 梯度 完全 一 致 的 处 理 间 差异 ,处 理 2 一 5 分 别 为 处 理 1 的 87.2% ,66.5% ,63.7% 和 46.2%。 其 中 ,处 理 3 一 5 
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的 Pn 已 显著 低 于 处 理 1。 梯度 灌水 32d 以 后 ,虽然 不 同 处 理 的 受 旱 程度 及 持续 时 间 不 同 , 但 Pn 的 处 理 间 差 
异 已 不 再 显著 。 
2.2.2 气孔 导 度 ( Gs) 

气孔 是 叶片 与 外 界 进行 气体 交换 的 门户 ,其 开 度 变化 对 植物 水 分 状况 及 CO, 同化 有 着 重要 影响 。 由 图 3 
可 知 , 处 理 1 一 2 的 气孔 导 度 Gs 在 观测 时 段 内 基本 呈 不 断 减 小 趋势 ,处 理 3 一 5 的 Gs 前 期 呈 持 续 减 小 趋势 ,至 
开花 期 略 有 上 升 ,分别 较 抽雄 期 增加 了 0.05 .0.03molH OO ms 和 0.09molH,0 ms ,此 后 基本 呈 下 降 趋势 ， 
并 且 ,不 同 干旱 过 程 中 Gs 的 下 降 速 率 因 干旱 持续 时 间 及 受 旱 程 度 的 不 同 而 异 。 处 理 4 一 5 的 Gs 因 拨 市 期 受 
轻 旱 影响 出 现 最 大 幅度 下 降 , 较 七 叶 期 末 分 别 下 降 了 0.10molH;O ms ”和 0.17molH,0 ms 。 处 理 1 一 3 氢 
节 期 几乎 无 干旱 发 生 ,因此 七 叶 至 拔节 期 间 Gs 的 下 降幅 度 较 小 ,此 后 , 因 干 旱 逐 渐 发 生发 展 而 出 现 显著 下 降 ， 
拔节 期 至 抽雄 期 之 间 出 现 最 大 降幅 ,分 别 减 小 了 0.12 .0.11、0.21molH;0 ms ,而 此 期 处 理 4>-5 气孔 导 度 的 
下 降幅 度 则 较 小 ,分 别 为 0.08 、0.03molH,0O ms 。 
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观测 日 期 Observation date 


图 3” 夏 玉米 叶片 气孔 导 度 随 干 旱 过程 的 变化 规律 


Fig.3 Dynamics of leaf stomatal conductance of summer maize during drought development 


进一步 比较 同一 时 间 不 同 处 理 的 气孔 导 度 Gs 差异 。 梯 度 灌水 后 7d, 各 处 理 尚未 受到 干旱 影响 ,虽然 处 
理 1 一 2 的 G 大 于 处 理 3 一 5, 但 未 达到 显著 水 平 。 梯 度 灌水 后 15d, 处 理 4 一 5 的 Gs 受 轻 早 影响 已 经 显著 低 于 
处 理 1, 此 时 处 理 2 一 5 的 Gs 分 别 为 处 理 1 的 83.9% ,82.9% ,48.5% 和 30.6%。 梯度 灌 水 后 25d, 气 孔 导 度 的 处 
理 间 差异 进 三 步 拉 大 ,处理 3 一 5 的 Gs 显著 低 于 处 理 1 一 2 ,处 理 2 一 $ 的 Gs 分 别 为 处 理 1 的 57.0% ,30.4%， 
27.8% 和 23.9% 。 梯 度 灌 水 32d 后 ,各 处 理 的 Cs 不 再 有 显著 差异 (图 4)。 
2.2N\， 蒸 腾 速 率 (分 ) 

不 同 干旱 过 程 的 蒸腾 速率 77 在 梯度 灌水 后 均 随 土壤 湿度 降低 而 下 降 , 但 下 降幅 度 不 同 (图 4)。 其 中 处 
理 4 一 5 拔节 期 受 轻 早 影响 ,其 分 较 七 叶 期 分 别 降低 了 2.8mmolH,Om“s ”和 4.8mmolH,Om“s” ,而 拔节 期 尚 
未 受到 干旱 影响 的 处 理 1 一 3 的 7r 较 七 叶 期 分 别 下 降 了 1.2,1.0,2.4、0.8mmolH,Om“s”。 各 处 理 的 77 在 抽雄 
或 开花 前 后 略 有 上 升 , 此 后 持续 下 降 。 梯 度 灌 水 后 7d, 各 处 理 的 六 尚 无 显著 差异 。 梯 度 灌水 后 15d ,处 理 4 一 
5 的 他 受 轻 旱 影响 已 经 显著 低 于 处 理 1, 仅 为 处 理 1 的 64.8% 和 41.8%。 梯 度 灌水 后 23d ,处 理 3 一 5 的 分 显 
著 低 于 处 理 1。 此 后 ,77 的 处 理 间 差 异 逐 渐 减 小 ,至 梯度 灌水 后 32d ,处 理 间 差异 未 通过 显著 性 检验 。 
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观测 日 期 Observation date 


图 4 夏 玉 米 叶片 蒸腾 速率 随 干 旱 过 程 的 变化 规律 


Fig.4 Dynamics of leaf transpiration rate of summer-maize as-drought development 


2.3 夏 玉 米 光 合作 用 主导 限制 因素 的 转折 点 

干旱 对 光合 作用 的 影响 包括 气孔 限制 和 非 气孔 限制 .2 类 。 前 者 指 干旱 引起 气孔 关闭 ,气孔 导 度 降低 ， 
CO, 进入 叶片 受阻 ,导致 光合 作用 减 小 。 此 时 ,叶肉 细胞 的 最 大 光合 能 力 和 量子 产 率 并 未 受到 影响 ,因此 复 水 
后 干旱 对 光合 作用 的 抑制 效应 会 很 快 解除 。 后 者 是 指 干 旱 诱 发 了 活性 氧 目 由 基 人 代谢 失 调 ,使 得 光合 顺 官 的 结 
构 与 功能 遭受 破坏 ,细胞 内 物质 和 能 量 代谢 失调 ,光合 活性 下 降 , 即 使 复 水 也 无 法 使 光合 速率 恢复 至 无 胁迫 水 
平 。 一般 而 言 ,干旱 初期 植物 主要 受气 筷 限 制 ,由 于 -C0, 供 应 减少 使 细胞 内 0, 成 为 电子 传递 的 受 体 而 使 活性 
氧 自 由 基 增 加 , 刻 发 了 非 气孔 限制 的 产生 ; 随 痢 干旱 发 展 , 非 气 孔 限 制 逐 渐 成 为 光合 速率 的 主要 限制 
素 “ 和 。 因 此 ,确定 气孔 限制 向 非 气孔 限制 的 转折 点 可 以 作为 玉米 开始 受到 严重 干旱 的 判定 依据 。 根 据 
Farquar 的 观点 , 胞 间 CO, 浓度 (GD 降低 .气孔 限制 值 (Zs) 升 高 ,气孔 限制 起 主导 作用 ;Ci 升 高 Ls 下 降 ， 
非 气 筷 限 制 起 主导 作用 比较 各 处 理 Ci 和 的 变化 趋势 可 知 ,处 理 1 在 灌浆 期 之 前 呈 Ci 下降 Ls 上 升 的 趋 
热 , 此 后 呈 Ci 上升,E 下 降 的 趋势; 处 理 2 的 Ci 在 开花 期 之 前 均 呈 现 Ci 下降 Ls 上 升 的 趋势 ,此 后 Ci 上 升 ,Ls 
下 降 ; 处 理 3 一 5 在 抽雄 期 之 前 Ci 下降 Ls 上 升 ,之 后 Ci 上 升 .Ls 下降。 说 明 人 处理 1 的 光合 限制 因素 在 灌浆 期 
之 前 以 气孔 限制 为 主 ; 之 后 非 气 孔 限 制 起 主导 作用 ;人 处理 2 的 光合 限制 因素 在 开花 期 之 前 以 气孔 限制 为 主 ,之 
后 非 气 基 限制 起 主导 作用 ;处 理 3 一 5 的 光合 限制 因素 在 抽雄 期 之 前 以 气孔 限制 为 主 ,之 后 非 气 孔 限 制 起 主导 
作用 图 5 入 
2:4， 叶 片 气体 交换 参数 响应 干旱 的 闪 值 

夏 玉 米 的 净 光 合 速率 ,蒸腾 速率 和 气孔 导 度 均 于 梯度 灌水 后 第 15d(8 月 8 日) 出 现 显著 的 处 理 间 差异 ， 
此 ,以 该 次 观测 的 各 指标 数据 作为 研究 对 象 。 各 指标 用 于 国 值 计算 的 样本 均 通 过 了 正 态 性 检验 (P>0.05) 
( 表 2) ” ,通过 计算 各 指标 95% 置信 水 平 ,包含 总 体 95%% 的 正 态 容忍 下 限 可 得 净 光 合 速率 ,蒸腾 速率 和 气孔 
导 度 响应 干旱 的 临界 土壤 相对 湿度 (0 一 30cm) 分 别 为 53% ,51% 和 48% ;临界 叶 含水 率 分 别 为 81.8% ,81.3% 
和 81.2%( 表 3, 图 6 一 7) 。 进 一 步 分 析 各 处 理光 合 限 制 主导 因素 发 生 转 折 时 的 土壤 湿度 和 叶 含水 率 发 现 , 处 
理 1 一 5 的 0 一 30cm 土壤 湿度 均 处 于 42% 一 47% 之 间 , 平 均值 为 44%+2%。 处 理 1 一 5 的 叶 含水 率 分 别 为 
77.9% ,77.3% ,77.5% ,77.3% 和 77.7% ,平均 值 为 77.6%+0.3% 。 
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图 5 夏 玉米 叶片 胞 间 CO5; 浓度 Ci 与 气孔 限制 值 Ls 随 干旱 过 程 的 变化 规律 


Fig.S Dynamics of leaf intercellular CO, concentration Ci and stomatal limitation value Ls of summer maize during drought development 


表 2 ， 夏 玉米 拔节 期 光合 生理 指标 观测 样本 Shapiro-Wilk 正 态 性 检 


ye 
3 讨论 i 
3.1 夏 E 米 [ 十 I 所 体 交 换 参数 对 干 早 过 程 的 响 应 Table 2 Normal test of the observation samples of photosynthetic 
人 s 和 上 上 indicators 
值 物 上 全 | NA 的 啊 应 干旱 持续 时 I De 二 
旱 的 发 展 过 程 密切 相关 - o 本 人 研究 结果 表 明 ， 干旱 发 Photosynthetic indicators df P 
生 初 期 , 夏 玉 米 的 滔 光 合 速 率 , 薪 腾 速率 和 气孔 导 度 均 ”光合 速率 Net photosynthetic rate 15 0.638 
出 现 明显 下 降 。 下 时 , 胞 间 C0, 浓度 人 时 下 降 趋 热 ， 气 蔡 腾 速率 Transpiration rate 15 0.324 
了 限制 值 5 时 上 升 趋势 ,气孔 限制 是 光合 作用 的 主导 一 oe  D 2 


限制 因素 ; 随 着 干旱 的 发 展 ,Ci 呈 上 升 趋势 ,As 呈 下 降 

趋 劳 ,光合 作用 的 主导 限制 因 系 由 气孔 限制 转 为 非 气孔 

限制 。 这 与 已 有 人 研究 结果 基本 一 致 ”””” 。 随 着 干旱 持续 时 间 的 增加 ,植物 会 通过 基因 表达 .生理 和 形态 
的 改变 等 增强 对 干旱 的 适应 性 ,提高 植株 的 水 分 关系 及 光合 性 能 等 ,这 可 能 会 抵消 短期 干旱 引起 的 植物 光合 
作用 的 降低 ”” 。 本 研究 表明 , 随 着 干旱 持续 时 间 延 长 , 夏 玉米 的 净 光 合 速率 ,蒸腾 速率 和 气孔 导 度 的 下 降 
幅度 减 小 ,其 值 趋 于 稳定 ,最早 受 到 干旱 影响 的 处 理 3 一 5 在 开花 期 还 略 有 增加 ,与 正常 水 分 条 件 下 玉米 在 生 
育 期 内 变化 规律 一 致 ,反映 出 夏 玉米 光合 性 能 对 长 时 间 的 持续 干旱 产生 了 适应 ,这 可 能 与 气孔 导 度 、 叶 
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图 6 夏 玉 米 叶 片 光合 生理 指标 气体 交换 参数 与 时 含水 率 的 关系 
Fig.6 The relationships between leaf moisture ‘content and leaf’gas exchange parameters of summer maize 
表 3 夏 玉米 拨 节 期 叶片 气体 交换 参数 受 旱 临 界 点 及 土壤 水 分 、 叶 含水 率 阅 值 
Table 3 The critical points and thresholds of leaf gas exchange parameters of summer maize at the jointing stage 
叶 含 水 率 闽 值 土壤 湿度 国 值 
叶片 气体 交换 参数 Leaf moisture content thresholds Soil moisture thresholds 
临界 值 -Ciitical points i i 
Leaf gas exchange parameters 估计 值 95% 置 信 区 间 95% 估计 值 95% 置信 区 间 95% 
Estimated values Confidence interval Estimated values Confidence interval 
光合 速率 Net photosynthetic rate/ _ 
3 29.29 81.8% [82.2% ,81.3% | 53% | 50% , 56% | 
(HmolCO,m “s  ) 
蒸腾 速率 Transpiration rate/ - ] 
ee 4.87 81.3% [81.1% ,80.3% | S51% [44%, 55% | 
(mmolH,Om “s  ) 
气孔 导 度 Stomatal condiuctanee/ _ _ 
0.153 81.2% [ 81.8% ,80.0% | 48% [40% , 52% | 


(molH, Om ™*s-!) 


肉 导 度 ( 丰 气 和 下 腔 至 羚 化 中 心 的 CO, 导 度 ) .以 及 最 大 着 化 速率 (Ve, ) 在 长 期 干旱 条 件 下 的 适应 性 有 
关 [39。 夏 玉米 各 干旱 处 理 的 净 光合 速率 , 落 腾 速率 和 气孔 导 度 的 差异 在 干旱 初期 随 着 干旱 强度 及 持续 时 
间 的 不 同 而 不 断 增 大 ,但 至 灌水 后 1 个 月 左右 ,土壤 水 分 的 处 理 间 差异 消失 ,虽然 各 处 理 的 干旱 持续 时 间 不 
同 ,但 其 净 光 合 速率 蒸腾 速率 和 气孔 导 度 的 差异 不 再 显著 ,并 且 ,各 处 理 玉米 光合 主导 限制 因素 发 生 转变 的 
时 间 不 同 ,但 转折 点 对 应 的 土壤 湿度 及 叶 含水 率 基本 一 致 ,这 反映 出 玉米 的 叶片 气体 交换 参数 对 干旱 的 响应 
更 大 程度 上 是 一 种 瞬时 响应 , 即 主要 与 当前 的 水 分 状况 相关 ， 
3.2” 夏 玉米 叶片 气体 交换 参数 对 干旱 的 阔 值 响应 

土壤 水 分 是 引起 作物 干旱 的 直接 原因 。 当 土壤 水 分 低 于 某 一 临界 点 时 ,作物 的 生长 状况 会 发 生 显著 变 
化 09 。 张 文 丽 等 5 发 现 , 当 土壤 相对 湿度 低 于 70% 时 ,玉米 幼苗 期 光合 速率 和 蒸腾 速率 会 迅速 降低 , 当 士 壤 
相对 湿度 低 于 35% 时 , 非 气 孔 限制 将 成 为 光合 作用 的 主导 限制 因素 。 麻 雪 艳 等 “指出 夏 玉米 菌 期 净 光合 速 
率 .蒸腾 速率 和 气孔 导 度 响 应 干旱 的 临界 土壤 湿度 分 别 为 60% .62% 和 58%。 张 仁和 等 ”发现 土壤 相对 湿度 
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图 7 夏 玉米 叶片 气体 交换 参数 与 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 的 关系 


Fig.7 The relationships between leaf gas exchange of summer maize and relative soil moisture of 0 一 30cm depth 


在 35% 一 45% 之 间 时 , 非 气孔 限制 是 玉米 光合 作用 的 主导 限制 因素 ,高 于 此 范围 则 气孔 限制 为 主导 因素 。 本 
研究 发 现 夏 玉 米 拔节 期 净 光 合 速率 , 蒜 腾 速率 和 气孔 导 度 开始 受到 干旱 显著 影响 时 的 土壤 水 分 分 别 为 S3% ， 
51% 和 48% , 夏 玉米 光合 作用 主导 限制 因素 发 生 转 折 时 的 临界 土壤 湿度 (0 一 30cm ) 为 44%+2% 。 不 同 研究 给 
出 的 土壤 水 分 阔 值 并 不 完全 一 臻 ,这 与 参考 士 层 深度 ,玉米 不 同 发 育 期 对 土壤 水 分 的 需求 以 及 对 干旱 的 敏感 
程度 等 有 关 -” 。 随 着 干旱 强度 及 持续 时 间 的 增加 ,作物 的 不 同 生理 代谢 过 程 组织 和 器 官 会 依次 发 生 改 变 ， 
较 低 层次 的 响应 会 导致 较 高 层次 的 改变 ,最 终 引 起 植株 个 体 水 平 的 变化 ”。 其 中 ,叶片 水 分 状况 对 光合 作用 
的 影响 较 土 壤 水 分 更 加 直接 。 因 此 ,叶片 水 分 状况 也 和 常常 作为 作物 光合 性 能 的 评价 指标 “” 。 本 研究 采 
用 正 态 统计 容忍 限 方法 确定 了 夏 玉 米 拔节 期 主要 气体 交换 参数 净 光 合 速 率 、 燕 腾 速 率 和 气孔 导 度 开始 受到 干 
旱 显 著 影 响 时 的 临界 叶 含 水 率 分 别 为 81.8% ,81.3% 和 81.2%, 夏 玉米 光合 作用 主导 限制 因素 发 生 转 折 时 的 临 
界 叶 含 水 率 为 77.6%W+0.3% ,该 结果 可 以 作为 夏 玉 米 拔 市 期 光合 作用 受 旱 程 度 的 判定 依据 。 但 是 ,人 研究 表明 ， 
植物 的 受 旱 程 度 不 仅 取决 于 叶 含 水 率 , 更 与 水 分 在 叶肉 细胞 中 的 存在 形式 密切 相关 。 植 物 细胞 内 的 水 分 
以 束缚 水 和 自由 水 两 种 形式 存在 。 束 缚 水 与 细胞 内 其 他 物质 紧密 结合 ,是 细胞 结构 的 组 成 成 分 ,能 维持 植物 
结构 的 完整 性 及 叶肉 细胞 壁 的 扩展 性 ;自由 水 以 游离 形式 存在 ,是 参与 细胞 各 种 代谢 过 程 的 有 效 水 分 。 束 缚 
水 越 高 ,植物 的 抗 逆 性 越 强 ;自由 水 越 高 ,植物 的 代谢 越 旺 成 。 干旱 等 逆境 条 件 下 植物 细胞 内 束缚 水 /自由 水 
的 比例 会 提高 ,以 增强 植物 的 抗 逆 性 。 可 见 ,干旱 条 件 下 束缚 水 和 自由 水 的 含量 及 二 者 比例 的 变化 能 更 真 
实地 反映 植物 的 受 旱 程度。 因此 ,还 应 在 今后 的 研究 中 进一步 考虑 叶片 水 分 的 有 效 性 。 


4 结论 


尽管 目前 已 经 开展 了 大 量 的 植物 叶片 气体 交换 参数 对 干旱 的 响应 研究 ,但 关于 植物 叶片 气体 交换 参数 对 
干旱 过 程 的 啊 应 及 其 国 值 的 研究 仍 较 少 。 本 研究 基于 和 夏 玉 米 七 叶 期 开始 的 多 梯度 持续 干旱 模拟 实验 ,分 析 了 
修 玉 米 气 体 交 换 参 数 对 干旱 过 程 的 啊 应 规律 及 关键 闷 值 。 结 下 表明 ,不 同 水 分 处 理 的 土壤 湿度 变化 不 同 , 形 
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成 了 不 同 的 干旱 发 生发 展 过 程 ,总 体 随 着 夏 玉 米 七 叶 期 灌水 量 的 减少 ,干旱 发 生 时 间 提 前 .干旱 持续 时 间 及 干 
旱 程 度 依次 增加 。 干 旱 发 生 初 期 ,玉米 的 净 光 合 速率 ,蒸腾 速率 和 气孔 导 度 均 会 出 现 显 著 下 降 ,但 随 着 干旱 持 
续 时 间 的 延长 , 净 光 合 速 率 ,蒸腾 速率 ,气孔 导 度 的 下 降幅 度 逐 渐 减 小 并 呈现 与 正常 生长 条 件 下 基本 一 致 的 变 
化 规律 。 利 用 统计 容忍 限 的 方法 确定 了 夏 玉 米 拔 节 期 主要 气体 交换 参数 净 光 合 速率 .蒸腾 速率 和 气孔 导 度 开 
始 响应 干旱 而 显著 降低 时 的 临界 土壤 相对 湿度 (0 一 30cm ) 分 别 为 53% ,51% 和 48 多 ,相应 的 临界 叶 含水 率 分 
别 为 81.8% ,81.3% 和 81.2%。 干旱 发 生 初 期 各 处 理 均 呈现 Ci 下降 Ls 上 升 的 变化 规律 ,气孔 限制 是 光合 速率 
的 主导 限制 因素 , 随 着 干旱 的 发 展 ,各 人 处理 开始 呈现 出 Ci 上升.Ls 下 降 的 变化 趋势 , 非 气孔 限制 开始 起 主导 作 
用 。 各 处 理 的 夏 玉米 光合 作用 主导 限制 因素 由 气孔 限制 向 非 气 孔 限 制 转换 的 时 间 随 着 干旱 持续 时 间 及 干旱 
程度 的 增加 依次 提前 ,但 发 生 转 换 时 的 0 一 30cm 土壤 相对 湿度 均 为 44%+2% ,对 应 的 叶 含 水 率 均 为 77:6%+0. 
3% ,是 夏 玉米 光合 限制 因素 转换 的 临界 条 件 。 研 究 结果 可 为 夏 玉 米 干 旱 监 测 和 预警 提供 依据 。 
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